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胚胎 发 育 中 的 基因 调控 
从 一 个 受精 卵 发 育成 一 个 多 细胞 的 个 体 ,涉及 许多 基因 ,其 表达 有 时 间 上 的 程序 和 空 
则 上 的 限制 。 URES SRR (Drosophila melanogaster) 胚胎 发 育 的 基因 已 研究 得 很 详细 ， 
包括 三 大 类 调控 基因 一 一 母体 基因 、 分 和 节 基 因 和 同 源 异形 基因 。 在 早期 发 育 中 ,这 三 类 基 
因 相 继 起 作用 ,前 一 类 基因 的 产物 依次 调 市 下 类 基因 的 表达 ,组 成 一 个 调控 等 级 鸯 《或 称 


调控 阶梯 ), 是 研究 发 育 中 基因 调控 的 良好 模型 。 
体 节 结构 的 产生 是 使 胚胎 成 形 的 中 心 一 环 。 


果 蝇 胚胎 发 育 中 体 节 形 成 的 两 大 要 点 是 ; 1. 梯度 
的 建立 。 受 精 卵 的 核 分 裂 数 次 后 所 产生 的 核能 按 / ) 
梯度 的 高 低 找 出 其 在 细胞 质 中 的 位 置 。2. 间隔 条 问 附 基因 
带 的 形成 。 公 共 细 胞 质 〔 合 胞 〉 中 的 核 向 外 局 转 | 
移 , 形 成 合 胞 阶 胚 ,再 分 裂 数 次 ， 长 出 细胞 膜 将 核 4) \ ial ws 
AF ERARE IL ,每 一 细胞 的 前 途 已 确 peal i i 
定 。 沿 胚胎 的 前 后 轴 形 成 了 间隔 的 条 带 ， 相 当 于 | ~ 
基因 表达 的 范围 ,最 后 发 育成 为 体 节 。 PE 
果 蝇 胚胎 体 节 形 成 过 程 中 的 调控 基因 网 如 图 
1 所 示 。 各 类 基因 的 主要 功能 和 相互 之 间 的 关系 | 一 
LR Lo 局 源 异 形 基因 
1. 母体 基因 (maternal genes) 
母体 基因 是 调控 阶梯 最 上 级 的 基因 ， 在 卵 形 | 
成 时 由 母体 表达 。 通 常 是 在 卵 母 细胞 四 周 的 滋养 结构 基因 


细胞 中 表达 、 然 后 其 mRNA 或 蛋白 被 输送 到 卵 
母 细胞 中 。 这 些 来 自 母 体 的 基因 (已 鉴定 其 约 30 


Al 调控 果 蝇 及 胎 友 育 的 基因 等 级 网 


个 ) 决定 早期 发 育 的 极 性 和 胚胎 前 后 、 背 腹 两 个 主轴 。 建 立 前 后 轴 所 需 的 基 央 包括 前 部 
( 头 、 胸 部 )、 后 部 (腹部 ) 和 端 部 〈 前 后 不 分 节 的 终端 ) 基因 ， 共 约 20 个 ngham, 1988; 


本 文 于 1992 年 10 月 收 到 。 
经 编 委 会 讨论 同意 提前 发 表 。 
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Rl 有 果 蝇 胚胎 发 育 中 各 类 调控 基因 的 主要 功能 








调控 基因 表达 时 间 主要 功能 变态 效应 
母体 基因 卵子 发 生 期 形成 梯度 ,建立 前 后 轴 及 背 腹 轴 | 头 ,网 或 腹部 缺失 , 背 腹 异常 
i. 作用 于 宽 的 重 又 多 ,将 | 相 邻 数 体 节 缺 失 ， 造 成 前 
Bae Sie RIL liam ARB Ral ha 
ee ee 
分 作用 于 成 对 体 节 ,形成 | ， 
z i 4 TORERE 
节 村 基因 SI 7 R E ee 
i ae 
位 | 作用 于 个 别 体 节 , 形 成 
体 节 极 性 基因 原 肠 其 = 14 EAE, 建立 似 体 节 | 每 一 休 节 部 分 缺失 或 变异 
ey aes ae ene EE DEORE ET RRI A 


Nüsslein-Volhard, 1991; St. Johnston 和 Nüsslein- Volhard, 1992), 

建立 胚胎 的 前 后 轴 决 定 于 来 自前 后 的 两 种 相反 的 梯度 。 产生 前 部 梯度 的 是 bicoid 
(bed) 基因 。 它 在 卵子 形成 时 转录 ,其 RNA 位 于 卵 的 前 端 。 卵 受精 后 RNA 转译 , 其 
蛋白 从 前 端 扩 散 到 卵 长 的 2/3， 形 成 一 种 由 前 向 后 的 浓度 梯度 ， 一 直 保 持 到 囊 胚 期 ， 细 
胞 的 发 育 前 途 决 定 于 其 所 处 位 置 的 bed 蛋白 的 浓度 (Frohnhöfer 和 Nisslein-Volhard 
1986; Berleth 等 ,1988; Driever 和 Niisslein-Volhard, 1988a、b; Driever 等 ,1990)o 

bed 蛋白 是 一 种 DNA 结合 蛋白 , 它 激活 合子 分 节 基 因 的 转录 而 决定 胚胎 前 部 的 发 
育 。 它 的 靶 基 因 之 一 是 间隙 基因 hunchback (hb). hb 是 胸部 和 部 分 头 部 发 育 所 必需 
的 , 它 在 胚胎 的 前 半 部 bed 蛋白 浓度 较 高 的 区 域 表 达 。 在 hb 基因 上 游 有 几 个 bcd 结 
Abr i, ZH bed 是 hb 的 转录 激活 者 (Driever 和 Niisslein-Volhard, 1989; Struhl 
4 1989), 

后 部 发 育 涉及 一 大 组 母体 基因 ， 其 中 的 决定 因素 是 nanos HA (Lehmann 各 
Niisslein-Volhard, 1991; Wang 和 Lehmann, 1991). nanos 在 胚胎 后 部 形成 梯度 。 5 
bed 基因 决定 前 部 发 育 的 作用 机 理 不 同 ,nanos 虽然 提供 腹部 发 育 所 必需 的 信号 ,但 它 并 
不 直接 调节 有 关 的 间隙 基因 MERIT BME. CREB Where Pat hb 在 
后 部 表达 。 hb 是 间隙 基因 中 的 一 个 例外 ， 它 在 母体 和 合子 中 两 度 转 录 。 母体 的 hb 
mRNA 均匀 地 分 布 于 整个 卵 内 ， 它 所 编码 的 母体 hb 蛋白 对 腹部 发 育 所 必需 的 knirps 
和 giant 基因 的 表达 有 阻 抑 作 用 。 只 有 当 nanos 抑制 了 母体 hb 在 后 部 的 表达 ,knirps 
和 giant 才能 转录 而 使 腹部 正常 发 育 (Howard, 1989; Irish 等 1989; Struhl, 1989; 
St. Johnston 和 Niisslein-Volhard, 1992), 

2. 分 节 基 因 (segmentation genes) 

分 节 基 因 共 约 20 个 ,其 功能 是 建立 体 节 形 成 的 “规则 ”。 按 它们 影响 范围 的 大 小 ， 可 
以 分 为 三 组 。 间隙 基因 (gap genes)、 成 对 基因 (pair-rule genes) MATKREBA 
(segment polarity genes), 三 组 基因 将 胚胎 沿 前 后 轴 分 成 越 来 越 小 的 单位 。 这 三 组 基 
因 也 是 等 级 式 关 系 , 间 隙 基因 控制 成 对 基因 ,成 对 基因 控制 体 节 极 性 基因 。 每 组 中 的 个 别 
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基因 又 受 同 组 基因 的 控制 (图 1)。 

C1) 间 际 基因 

间隙 基因 是 受精 后 最 早 转录 的 基因 之 一 部 分 。 其 突变 使 相 邻 数 体 市 连续 缺失 ， 在 身 
体 的 前 后 结构 中 造成 一 个 间隙 ,因而 得 名 。 它 们 在 沿 前 后 轴 的 大 的 重合 区 中 表达 (Akam， 
1989; Gaul 和 Jackle, 1989; Pankratz 等 , 1989) 将 胚胎 分 成 3 个 宽 区 。 间 际 基 因 的 表 
达 依 赖 于 母体 基因 。 母 体 基因 产物 形成 的 梯度 可 以 活化 或 抑制 间 孙 基因 。 

上 了 基因 和 的 3 个 主要 成 员 是 hunchback(hb)、Kriippel(Kr) 和 knirps (kni) € 
们 均 编 码 与 DNA 结合 的 锌 指 蛋 白 (zinc finger protein) (Rosenberg 等 ,1986;Tautz 
等 ,1987; Nauber 等 ,1988; Stanojevic 23,1989) CJE Aha BAA te RK ohb LK 
胎 的 前 部 1/2 和 后 部 1/4 两 区 表达 ; Kr 在 中 部 表达 ; kni 在 Kr 的 前 后 两 侧 表达 。 这 
些 转录 区 是 由 来 自 母 体 基 因 的 信息 所 决定 的 。 前 部 bed 基因 和 后 部 osk 基因 组 的 成 员 
分 别 活化 hb 和 kni 的 转录 ,但 它们 又 分 别 从 前 、 后 阻 仙 Kr 的 转录 ,因而 将 其 限制 在 中 
部 (Ingham, 1988), 间 际 基因 之 间 也 有 相互 调 习 作用 (Jockle 等 ，1986; Hiilskamp 
等 ,1990)。hb 和 Kr 相互 阻 遇 ，kni 也 对 Kr 起 抑制 作用 ， 从 而 使 邻 区 之 间 的 分 究 明 
显 而 稳定 。 间 隐 基 因 产 物 在 它们 各 自 的 表达 区 内 形成 浓度 梯度 ， 这 些 梯度 提供 的 位 置信 
息 指导 下 级 基因 一 一 成 对 基因 的 表达 (Akam, 1989; Pankratz 等 ,1990)。 

(2) 成 对 基因 

所 有 成 对 基因 表达 的 基本 模式 是 在 环绕 胚胎 的 7 ROA RA, RE 
细胞 化 时 沿 前 后 轴 产 生 精 确 的 重复 条 带 。 通 过 对 mRNA 或 蛋白 的 染色 ， 可 以 看 到 基因 
表达 形成 的 一 系列 条 带 ,每 一 基因 又 各 有 狸 特 的 表达 和 控制 方式 。 

在 成 对 基因 的 成 员 之 间 也 存在 调 证 等 级 (lIngham,，1988; Akam 1989; Pankratz 和 
Jickle，1990)。 初级 成 对 基因 如 hairy 和 even-skipped (eve) $Z HEREN HE i 
调节 (Howard 等 ，1988; Goto 等 ，1989; Harding 等 ，1989)。 XE AR 5: We 
DNA 中 均 有 间隙 基因 结合 部 位 。 母 体 基 因 也 对 某 些 初 级 成 对 基因 有 直接 影响 《Hooper 
等 ,1989)。 次 级 成 对 基因 如 fushi tarazu(ftz) 主要 由 初级 成 对 基因 调 汪 《Hiromi 和 
Gehring, 1987), 其 上 游 的 调节 单元 是 成 对 基因 和 蛋 悍 的 靶 部 位 (Hiromi 等 ，1985; 
Carroll，1990)。 有 些 成 对 基因 的 远 上 游 序 列 中 还 有 自我 调节 单元 、 如 ftz 和 eve HE 
白 对 基因 表达 有 正 反馈 作用 (Hiromi 和 Gehring, 1987; Harding 等 ，1989)。 hairy 
基因 没有 自我 调节 功能 (Hooper 等 ,1989)。 

初级 成 对 基因 表达 的 7 条 带 是 根据 不 同 的 间隙 基因 的 信息 分 别 形成 的 (Howard 等 ， 
1988; Goto 等 ,1989; Harding 等 ,1989), 因为 每 一 条 带 处 于 胚胎 的 不 同位 置 ， 各 有 间 
隙 基因 的 不 同 组 合 和 浓度 。eve 和 hairy 的 启动 子 均 有 "条 带 特异 性 ` 调 区 单元， 每 一 单 
元 由 不 同 间隙 基因 产物 的 多 个 结合 部 位 组 成 《Stanojevic 等 ,1989; Pankratz 等 , 1990; 
Howard 和 Struhl, 1990; Riddihough 和 Ish-Horowicz，1991)。 次 级 成 对 基因 如 flz 
则 是 从 已 形成 条 带 的 初级 成 对 基因 产物 接受 统一 信号 ，7 条 带 作为 一 个 整体 形成 的 
(Hiromi 等 ,1985; Pankratz 和 Jackle, 1990), 

成 对 基因 的 两 个 关键 成 员 是 ftz 和 eve 它们 的 表达 产物 沿 前 后 轴 形 成 2 套 交替 的 
7 条 带 , 相 当 于 14 条 亚 体 节 (parasegment) 的 原 基 CLawrence 等 ,1987; Lawrence 和 
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Johnston，1989)。 这 是 胚胎 分 节 的 前 奏 。 似 体 节 是 胚胎 最 早出 现 的 一 种 分 节 单 位 ,反映 
基因 表达 的 区 带 , 与 形态 上 的 体 节 不 一 致 ,每 一 似 体 市 的 后 半 部 相当 于 体 蔬 的 前 半 部 。 

(3) ATR RA 

在 原 肠 期 开始 时 ， 体 节 极 性 基因 的 重要 成 员 engrailed Cen) 和 wingless (wg) 
被 成 对 基因 ftz、eve 等 激活 , 分 别 在 每 一 亚 体 节 的 前 、 后 部 的 细胞 中 表达 (Howard 和 
Ingham, 1986; Baker, 1987; DiNardo 和 O’Farreil, 1987; Ingham 等 ，1988)。 它 们 
的 转录 物 积累 在 沿 前 后 轴 的 2 套 相 邻 的 14 条 带 中 ,标志 每 一 似 体 节 的 前 后 界线 。 这 是 体 
节 组 织 的 最 早 迹象 。en 是 体 节 极 性 基因 中 最 重要 的 , 它 的 表达 对 体 市 结构 的 形成 与 维持 
是 不 可 缺少 的 。 

虽然 en 和 we 开始 表达 决定 于 成 对 基因 的 活动 ,但 维持 表达 则 依赖 于 它们 本 身 之 
疗 的 相互 作用 (DiNardo 等 ，1988; Martinez-Arias 等 、1988; Ingham 和 Nakano. 
1990; Bejsovec 和 Martinez-Arias, 1991; Heemskerk 等 ，1991)。 wg 基因 产物 本 身 
作为 信号 传递 到 相 邻 细胞 维持 en 的 表达 (van den Heuvel %, 1989; Gonzalez 等 ， 
1991)。 维 持 wg 表达 则 依赖 于 en, 但 en 蛋白 不 能 直接 调 证 ,必须 通过 其 它 体 季 汲 性 基 
因 产 物 作为 信号 分 子 (Ingham 和 Nakano,1990; Ingham 和 Martinez-Arias， 1992)o 
en 和 wg 的 相互 作用 使 亚 体 节 的 界线 变 得 整齐 而 稳定 。 

在 原 肠 期 末 , 原 来 表达 en 和 wg 的 两 组 细胞 进行 重新 分 布 , 此 后 , 亚 体 市 向 体 节 过 
渡 。 在 细胞 分 化 之 前 , 亚 体 节 的 界线 变 浅 ,在 其 后 出 现 次 沟 ,是 初始 的 体 节 分 界 。 

虽然 仅仅 在 原 肠 期 短暂 地 可 以 看 到 亚 体 节 的 分 界 ， 但 是 亚 体 太 在 发 育 中 有 共有 特殊 意 
义 , 尤 其 是 因为 它们 与 许多 同 源 异形 基因 (《 见 下 文 ) 的 表达 与 功能 范围 相符 ,并 与 成 虫 芽 原 
基 的 形成 有 天 。 

3. 同 源 异形 基因 (以 下 简称 HOM) 

上 述 分 节 基 因 的 活动 使 胚胎 分 成 一 系列 重复 的 亚 体 打 ， 每 一 亚 体 三 的 性 质 与 形 杰 特 
征 则 决定 于 HOM (Akam 等 , 1988), 由 于 HOM 的 作用 在 于 “选择 ” 体 市 的 发 育 途 径 ， 
PRL PR A “ETE BIEN” (selector genes), 

HOM m4 RAAB RER AN SRYBARN, 依赖 于 母体 与 间隙 基因 的 活 
z) (White 和 Lehmann, 1986; Harding 和 Levine, 1988; Irish 等 ,1989)。 起 初 它 们 
在 宽 的 重 登 区 内 表达 ， 以 后 成 对 基因 ftz 的 调节 使 其 表达 区 与 亚 体 节 的 界线 一 致 ， 因 为 
亚 体 节 的 界线 也 决定 于 ftz 所 提供 的 位 置信 息 (Duncan，1986; Ingham 和 Martinez- 
Arias, 1986,1992), 

HOM —BEREALRHRAR RAAM (Scott, 1987), 果 蝇 有 两 个 复合 
位 点 : ”控制 头 / 胸 部 体 节 的 Antennapedia 复合 位 点 人 ANT-C) 及 控制 胸 / 腹 部 体 节 的 
Bithorax 复合 位 点 (BX-C), 合 称 为 同 源 异形 复合 位 点 (HOM-C) (Gehring 和 Hiromi, 
1986; McGinnis 和 Krumlauf，1992)。 这 些 复合 位 点 很 大 . 在 其 中 任何 位 点 可 发 生 突 
变 ; 导 致 体 节 发 育 畸 形 。 最 极端 的 例子 是 BX-C 的 突变 可 使 第 三 胸 节 (生长 平衡 棒 的 ) 变 
成 第 二 胸 节 (生长 翅 的 ), 因 而 成 虫 有 两 对 翅 。ANT-C 的 突变 可 使 触角 长 成 足 。 

HOM 在 复合 位 点 中 的 定位 与 它们 的 功能 区 (所 影响 的 体 市 ) 在 身体 前 后 轴 上 的 排列 
次 序 是 一 致 的 (Abbott 和 Kaufman, 1986; Ingham 和 Martinez-Arias, 1992; McGin- 
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nis 和 Krumlauf, 1992) 复合 位 点 中 最 靠 3 端的 基因 影响 最 前 部 的 体 节 ， 位 于 最 靠 
5 端的 基因 则 是 后 腹部 体 市 正常 发 育 所 必需 的 (Duncan, 1987; Kaufman 等 ，1990; 
McGinnis 和 Krumlauf, 1992), 

HOM 的 表达 具有 体 节 特异 性 ,并 依赖 于 HOM 之 间 的 相互 作用 。 一 般 说 来 ,在 较 后 
部 表达 的 基因 抑制 在 较 前 部 表达 的 基因 (Gehring 和 Hiromi, 1986; Ingham, 1988),BẸ 
在 较 前 体 节 表 达 的 基因 被 它 后 一 个 基因 阻 遏 而 不 能 在 较 后 体 节 表 达 。 HOM 的 表达 依次 
被 后 一 个 基因 阻 过 ,从 而 保证 体 节 特征 的 前 后 顺序 。 

ARS (homeobox) 和 同 源 异 形 盒 基因 对 BX-C 和 ANT-C 分 子 特性 的 研 
究 鉴 定 了 一 个 结构 要 素 同 源 异形 盒 。 它 存在 于 复合 位 点 的 所 有 基因 中 ,是 一 个 约 180 
bp 高 度 保守 的 DNA 序列 , 它 所 编码 的 蛋白 称 为 同 源 异 形 和 蛋白 (homeodomain), 具 有 有 明 
显 相 似 的 60 个 氨基 酸 , 是 一 种 序列 特异 性 DNA 结合 蛋白 ,能 识别 对 基因 5 末端 的 特异 
DNA 序列 ,是 具有 转录 调节 功能 的 转录 因子 (Regulski 等 ,1985; Gehring 和 Hiromi, 
1986; Levin 和 Hoey, 1988; Biggin 和 Tjian, 1989; Scott 等 ，1989; Gehring 等 ， 
1990; MeGinnis 和 Krumlauf, 1992), 

除了 HOM 以 外 ,母体 基因 和 分 五 基因 的 许多 成 员 , 如 bed.eve.ftz en, 也 都 有 同 源 
异形 盒 (Inzham，1988; Biggin 和 Tjian, 1989; Gehring 等 ,1990)o 普 遍 存 在 于 调控 果 
蝇 早 期 发 育 的 三 类 基因 中 ， 可 以 解释 这 些 调控 基因 之 间 的 等 级 关系 : 这 些 调控 基因 均 编 
码 序 列 特异 性 DNA 结合 蛋白 ， 能 调控 下 一 级 基因 的 表达 , 因而 形成 一 个 调控 阶梯 。 位 
于 最 下 级 的 HOM 的 靶 基 因 是 体 节 特异 性 形态 发 生 所 需 的 结构 基因 (Gould 等 ,1990; 
Graba 等 ,1992 )。 

除了 入 蝇 之 外 ,在 不 少 其 它 昆 虫 中 也 对 分 基因 和 HOM 基因 进行 了 不 同 程度 的 研 
究 。 已 从 沙 蝗 (Patel 等 ,1989; Tear 等 ，1990a、b)、 长 晴 象 《Campbell 和 Caveney, 
1989)、 赤 拟 谷 资 (Beeman, 1987; Beeman 等 ，1989、1990; Stuart 3%, 1991). XE 
(Suzuki 等 ,1987、1990)、 WARR (Nagy 等 ,1990)、 蜜 峰 (Fleig 等 , 1988; Walldorf 
等 ,1989; Fileig，1990)、 伊 蚊 (Eggleston, 1990) 等 昆虫 中 分 离 和 鉴定 了 分 市 基 天 en, 
ANT-C 中 的 Dfd.Scr,Antp,BX-C 中 的 abd-A 等 同 源 异形 盒 基因 ， 在 结构 和 功能 上 
均 与 果 蝇 的 对 应 基因 相似 。 这 表明 不 同上 昌 的 昆虫 ,虽然 胚胎 发 生 有 差异 (例如 体 节 形成 在 
果 蝇 中 是 同时 发 生 的 ,而 在 很 多 其 它 昆虫 中 则 是 循序 产生 的 ), 并 在 进化 上 相距 较 远 ,但 在 
早期 发 育 中 涉及 相似 的 基因 ,控制 发 育 的 机 理 却 是 相似 的 。 


丝 和 蛋白 基因 的 调节 


Re Bombyx mort 的 丝 蛋 日 包括 丝 心 蛋 日 (fibroin) MAREA (sericin)。 丝 
心 蛋白 是 两 个 多 肽 (350kDa 的 重 链 和 25kDa 的 轻 链 ) 由 双 硫 键 连接 而 成 。 重 链 和 轻 链 
的 基因 位 于 不 同 染 色 体 上 ， 但 在 后 丝 腺 中 协同 表达 。 丝 心 蛋 白 基 因 在 胚胎 期 丝 腺 器 官 形 
成 刚 完 成 时 即 开 始 表达 。 在 此 早期 活化 后 ,该 基因 在 幼虫 期 反复 地 开启 和 关闭 , 即 在 取 食 
期 表达 而 在 晓 皮 时 不 表达 ,其 mRNA 水 平 表现 周期 性 变化 。 在 5 龄 开始 时 , 丝 心 蛋白 基 
因 从 后 丝 上 曲 的 前 部 开始 转录 ,然后 逐渐 扩展 到 后 部 。 丝 心 蛋 白 基 因 的 转录 ,在 空间 和 时 间 
上 非常 精确 ,可 为 研究 选择 性 基因 调控 机 理 的 民 好 模式 系统 《Suzuki 每 ,1987、1990a)。 
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由 中 丝 腺 合成 的 丝 胶 蛋白 包括 4 一 6 个 主要 多 肽 ,分子量 从 65 一 400kDa。 其 基因 表 
达 也 具有 空间 与 时 间 的 特异 性。 丝 胶 蛋 白 基 因 之 一 ，Serl 编码 4 种 不 同 的 成 熟 mRNA, 
其 5 和 3“ 末端 均 相 同 ,是 从 同一 个 前 体 分 子 通 过 差异 剪接 (differential splicing, 也 称 选 
择 性 剪接 alternatine splicing) 而 产生 的 。 另 一 个 丝 胶 蛋 白 基 因 Ser2， 也 是 通过 差异 剪 
接 产 生 2 种 mRNA。 不 同 种 类 的 mRNA 在 特定 的 发 育 期 在 中 丝 腺 的 不 同 部 位 表达 (Con 
ble 等 1987; Michaille 等 ,1986、1989、1990)。 因此 ， 丝 胶 蛋 白 是 研究 基因 产物 多 样 
化 ,以 及 基因 表达 的 空间 和 时 间 调 节 机 理 的 合适 模型 。 

丝 心 蛋 日 基因 和 丝 胶 蛋白 基因 Serl 的 组 织 特异 性 和 发 育 期 特异 性 表达 的 调节 主要 
是 在 转录 水 平 上 ,而 且 调 节 的 机 理 可 能 是 不 同 的 《Obara 和 Suzuki, 1988), 为 了 研究 
转录 调节 的 分 子 机 理 和 所 涉及 的 调节 因子 的 特性 ，Suzuki 等 先后 建立 并 不 断 改 进 了 14 
种 无 细胞 转录 系统 ,使 丝 蛋 白 基 因 的 组 织 特异 性 转录 可 在 体外 系统 中 如 实地 再 现 《Tsuda 
和 Suzuki, 1983; Suzuki 等 ,1986、1990a、b)。 现 已 成 功 地 在 丝 腺 不 同 部 分 的 细胞 核 抽 
提 被 中 显示 了 丝 心 蛋 白 基 因 和 Serl 基因 的 差异 转录 。 在 后 丝 腺 抽 提 该 中 ， 丝 心 蛋白 基 
因 的 转录 比 Sel 基因 显著 ,在 中 丝 腺 抽 提 被 中 ，Serl 基因 的 转录 比 丝 心 蛋白 更 有 效 
(Suzuki 等 ,1990ab)o。 

利用 无 细胞 转录 系统 和 一 系列 5' 缺失 突变 体 ， 鉴 定 了 丝 心 蛋 白 和 Serl 基因 上 游 
5’ 侧 惨 友 列 中 的 调控 单元 (这 些 调 控 单 元 与 对 基因 在 同一 DNA OF L, WRA cis- 
acting elements)。 丝 心 蛋 日 基因 的 基本 启动 子 (核心 启动 子 ) 是 包括 TATA BANK 
录 起 始 区 在 内 的 约 40bp 的 序列 ( 见 图 2) (Tsujimoto 等 ,1981; Takiya 等 ，1990)。 在 
核心 启动 子 上 游 的 序列 中 ,对 转录 起 增强 作用 的 单元 可 分 为 二 部 分 ， 近 上 游 单 元 (一 73 一 
一 32) 和 远 上 游 单 元 《一 238 一 一 73)。 前 者 有 一 般 性 增强 转录 的 作用 ,后 者 则 是 组 织 特异 
性 增强 子 《Suzuki 等 1986,1990)， 相 当 于 增强 子 I(En1)， 是 最 高 水 平 的 转录 所 必需 的 
(Tsuda 和 Suzuki,1983)。 此 外 ,第 一 内 含 子 也 有 增强 转录 的 功能 , 称 为 增强 子 I1(En1l) 
(Takiya 等 ,1990)。 

基因 上 游 的 调控 单元 需 被 细胞 核 中 特异 的 蛋白 因子 识别 和 结合 ， 才 能 对 转录 起 调节 
作用 。( 这 类 和 蛋 归 因子 来 自 其 它 DNA STF, WERA transacting factors)。 为 了 研究 负 
责 组 织 特异 性 转录 的 蛋白 因子 ， 从 局 丝 肛 的 细胞 核 抽 提 沪 中 鉴定 了 与 丝 心 蛋 日 基因 上 游 
En! 结合 的 蛋白 《Suzuki 和 Suzuki，1988)。 它 是 一 个 复合 因子 ， 由 2 个 蛋白 组 成 , 称 
为 FF1 和 FF2。FF1 在 FF2 的 配合 下 能 识别 与 结合 Enl PH 20bp 的 序列 。 内 此 ， 
FF! 是 丝 心 蛋 日 基因 的 转录 因子 之 一 (Suzuki 等 ,1991a、b)。 

对 丝 心 蛋白 基因 5 侧翼 序列 的 进一步 研究 发 现 ，DNA- 和 蛋白 的 相互 关系 是 复杂 有 的 。 
在 TATA 盒 上 游 的 启动 子 区 包括 5 个 〈A-E) 蛋白 结合 区 ， 能 与 后 丝 腺 抽 提 物 中 的 2 
个 丝 腺 特异 因子 (SGF-1、SGF-2) 及 3 个 普遍 存在 的 因子 (SGF-3、SGF-4 和 FBF-Al) 
结合 (Hui 等 ,1990b)。 图 2 示意 它们 的 相互 关系 。 在 远 区 的 三 个 部 位 CC. D, E) 与 
SGF-2、3、4 结合 ,是 最 高 水 平 的 转录 所 必需 的 o 它 们 包含 10bp BF AT 的 重复 序列 ,以 
TTAATT 或 其 互补 AATTAA 为 中 心 序列 。 这 些 重 复 序列 与 果 蝇 中 的 一 些 同 源 异 形 
蛋白 的 结合 部 位 的 共有 序列 《TCAATTAAAT) 相似 。 果 蝇 的 两 个 同 源 异 形 蛋 白 ZEN 
和 EVE 以 高 亲 和 性 与 C,D,E 部 位 结合 (Hui 等 ,1990b; Hui 和 Suzuki, 1990)。 在 
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马尾 松 毛虫 性 外 激素 的 新 成 分 : 化 学 
结构 鉴定 和 田间 试验 


RRE F 群 REF LAR 


《中国 科 学 院 动物 研究 所 ,北京 ”100080) 


马尾 松 毛虫 Dendrolimus punctatus HE SVB Hil 3512 7- 十 二 碳 二 烯 醇 (25,E7-12:0OH), 顺 5, 及 
7- 十 二 矶 二 烯 乙酸 栈 Z5，E7-12:Ac 和 有 顺 5* 反 7- 十 二 碳 二 燃 丙 酸 酯 (Z5、E7-12:Pr ) 构 成 。 为 了 侯 定 
马尾 松 毛虫 侍 外 激素 系统 是 否 含 有 其 它 成 分 ?我 们 对 外 激素 腺 体 提取 物 进 行 分析 : 以 此 为 基础 通过 田间 
诱 峨 试验 发 现 了 某 些 增加 诱 蛾 活 狂 的 新 成 分 。 


材料 与 方法 

七 尾 松 毛 虫草 分 别 采 自 江西 省 余 江 具 和 忌 阳 县 。 峻 虹 被 置 于 25 各、 光 周 期 16L: 8D mAh, R 
其 羽化 。 黑 瞳 后 5 一 7 小 时 取出 羽化 后 24 小 时 内 的 未 交配 雌 娥 ， 摘 除 其 外 数 素 腺 体 并 浸泡 于 已 烷 或 二 
氧 甲烷 中 1 小时。 提取 物 可 直接 进行 气相 色谱 分 析 或 贮存 备用 。 

里 醇 解 和 乙酰 化 反应 按 Blostad 等 (1984) 方 法 进行 。 

气相 色谱 分 析 在 附 有 火焰 离子 化 检测 器 的 Pye Unicam 204 气相 色谱 仪 上 进行 。 采用 无 分 流 进 
样 。 三 种 不 同性 质 的 毛细 柱 被 用 于 分 析 : 极 性 柱 为 30mx0.25mm i.d. CBWX(JS&W Scientific Inc. ), 
韭 极 性 柱 为 50mXx0.25mm i. d. BP-1 (Scientific Glass Engineering Pty. Ltd.), IRH A 51m 
x0.22mm i.d. CPSIL88 (Chrompack), 气相 色谱 -质谱 分 析 在 附 有 HP5990A 气相 色谱 仪 的 离子 阶 
检测 器 (ITD-800, Finnigan MAT) 上 完成 。 分 析 腺 体 提 取 物 使 用 50m x0.25mm i.d. BP-1 ¢, 4 
析 转 醇 解 ,乙酰 化 产物 用 25m x0.22mm i.d. BP-20 柱 (Pye Unicam), 

用 于 田间 诱 娥 试验 的 各 种 化 合 物 《 见 表 2) 均 经 2m x 4mm 10% PEG20M 气相 色谱 填充 柱 纯 化 。 
纯化 后 产物 经 CBWX 毛细 柱 ( 此 柱 有 能 力 分 开 田 间 试 验 每 种 化 合 物 中 的 所 有 几何 异 构 体 ) 检 查 ， 其 几 
何 异 构 纯度 大 于 98%( 在 顺 5, 反 7- 十 二 碳 二 烯 化 合 物 中 , 反 5, 顺 7 异 构 体 小 于 0.5%), 

诱 娥 试验 分 别 在 江西 、 安 徽 、 河 南 和 广东 进行 。 将 粘 胶 〈BID-TAC-3) 涂 于 塑料 薄 腊 硬 纸板 上 
《60Xx25cm)， 做 成 诱捕 锦 。 中 央 悬 挂 以 天 然 橡 胶 塞 为 载体 的 诱 世 。 不 同 处 理 诱 世 的 诱捕 器 悬挂 于 距 地 
面 1 一 1.5m 高 的 乌 民 松树 上 (树龄 一 般 为 5 一 10 E) AEN 10—-15m, KRARBHRKHRBKE, D 
化 后 1 一 3 ROR KSSH RE RH. 


结果 与 讨论 


马尾 松 毛虫 外 激素 腺 体 的 己 烷 提取 物 经 CB-WX 毛细 柱 气相 色谱 分 析 可 得 几 种 分 离 良 好 的 色谱 
峰 。 在 同一 色谱 条 件 下 ;经 与 参考 化 合 物 比较 保留 时 间 可 知 : 提取 物 中 除 含 有 已 知 外 激素 成 分 Z5,E7- 
12:OH, Z5, E7-12:Ac 及 Z5, E7-12:Pr Sh, YR Z5-12:Ac 及 2Z5-12:OH。 每 次 分 析 中 各 成 分 的 
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中 国 科 学 院 动 物 研 究 所 荆 慧 亲 、 加 拿 大 国立 研究 院 植 物 生物 技术 研究 所 D. Reed 博士 提供 部 分 田间 试验 样 
吕 ; 中 国 林业 科学 院 张 旭 、 广 东 省 茂名 市 林 科 所 章 空 、 江 西 省 鹰潭 市 林业 局 部 分 同志 协助 田 问 试 验 特 此 致谢 。 
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#2 四 个 全 变态 昆虫 目的 主要 抗菌 蛋白 / kK 
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上 游 有 相同 的 GGGGATTCCT 序列 。 


NF-«B 结合 部 位 的 共有 序列 相似 (Sun 等 ,1991b)o 





这 10 个 核 背 酸 的 序列 与 哺乳 动物 的 转 RA F 
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哺乳 动物 的 NF-sB 最 初 被 发 现 对 免疫 球 蛋 白 * 轻 链 基因 在 成 熟 B 淋巴 细胞 中 的 表 
达 起 增强 作用 。 后 来 发 现 它 存在 于 许多 不 同类 型 的 细胞 中 ,对 免疫 、 发 炎 和 急性 期 反应 中 
涉及 的 许多 基因 有 调节 作用 。 在 天 蚕 中 ， 除 天 蚕 素 D 基 因 外 ， 所 有 已 测定 序列 的 免疫 基 
所 都 有 一 个 与 NF-xB 结合 部 位 相似 的 上 游 共 有 序列 。 在 免疫 基因 被 诱导 时 激活 一 个 
DNA- 结 合 蛋白 复合 物 ,定名 为 惜 古 比 免疫 应 答 因 子 (CIF)。 CIF 特异 性 地 识别 与 结合 
免疫 基因 启动 子 区 与 NF-sB 结合 部 位 相似 的 序列 。CIF 的 DNA SAREE BSH 
线 、 电 泳 迁 移 率 等 特性 均 与 哺乳 动物 的 NF-«B 相似 (Sun 等 ,1992)。 

昆虫 的 免疫 反应 并 不 依赖 于 免疫 球 蛋白 〈Ig), 这 是 人 们 公认 的 。 Sun 等 (1990) 发 现 
天 蚕 中 过 去 称 为 P4 的 免疫 蛋白 hemolin 属于 Ig 总 族 。Hemolin 是 48kDa 蛋白 , 少 
量 存在 于 正 稼 晴 血 淋巴 中 ， 注 射 细 菌 后 浓度 增高 18 倍 。 从 其 cDNA 推导 的 氨基 酸 序 
列 ， 与 lg 总 族 的 某 些 成 员 有 一 定 的 相似 性 ， 表 明 它 属于 lg 总 族 。 它 并 无 直接 杀菌 效 
应 ,其 功能 是 与 细菌 表 面 结 合 ,参与 形成 一 种 蛋白 复合 物 。 这 可 能 是 最 初 的 免疫 反应 的 重 
要 部 分 。 

Gunne 等 (1990) 用 杆 状 病毒 表达 系统 研究 碱 性 甄 焉 素 的 合成 与 加 工 。 RHEAR 
也 象 天 等 素 一 样 ， 是 先 合成 为 一 个 前 原 蛋 白 。 BMHBARW cDNA 片段 与 杆 状 病毒 
AcNPV 的 多 角 体 启动 子 重组 。 这 种 重组 杆 状 病毒 可 在 草地 夜 峨 (Spodoprera frugipe- 
rda) 细 胞 中 表达 前 原 蛋 白 。 和 经 绍 胞 中 的 蛋 包 酶 裂解 加 工 成 为 有 生物 活性 的 磊 性 楼 乔 素 。 
BARE NEB ARR (Trichoplusia ni) 末 龄 幼虫 中 所 产生 的 村 前 素 的 浓度 比 细胞 
BE FEW A ey 300—500 倍 。 

2. MHA “CARR Sarcophaga peregrina 中 ， 已 纯化 的 抗 落 蛋白 称 为 肉 蝇 毒素 
(sarcotoxin) LH Ho KREK 工 由 三 个 分 子 量 相同 、 结 构 非 常 相 似 的 蛋白 IA, IB, IC 
组 成 。 从 序列 比较 判定 ， 肉 蝇 毒 玫 工 与 鳞 翅 目的 天 蚕 素 属 同一 类 抗菌 蛋白 。 肉 蝇 毒 素 I 
也 包括 三 个 分 子 量 相同 .结构 非常 相近 的 蛋白 HA HB IC KERA I 5gp Hiis 
ARE. BBEA HI 则 是 一 单个 蛋白 。 

对 肉 蝇 毒素 IA 的 cDNA 序列 分 析 表 明 , 肉 蝇 毒素 IIA SHRAA 20% 的 氨基 
酸 序列 是 相同 的 。 相 同 的 序列 主要 位 于 C 末端 ,说 明 这 部 分 序列 对 抗菌 活性 是 重要 的 , 因 
此 在 进化 过 程 中 比较 保守 (Ando 和 Natori, 1988), 

分 别 用 肉 如 毒素 IA 和 HA 的 cDNA 为 探 针 人 研究 这 两 个 基因 的 表达 ,发 现 WAH 
因 仅 在 体 壁 受伤 时 表达 ,1A 基因 不 仅 在 急性 感染 情况 下 表达 ,也 在 胚胎 早期 和 师 期 表达 。 
说 明 容 蝇 的 抗菌 蛋白 中 有 些 蛋白 《如 IA) 在 免疫 和 发 育 中 具有 双重 功能 (Nanbu 等 ， 
1988), 

与 上 述 发 现 相 符合 的 是 又 从 肉 蝇 的 胚胎 细胞 株 的 培养 液 中 纯化 出 三 种 抗菌 蛋白 ,说 
明 它 们 是 胚胎 发 育 所 需要 的 。 其 中 两 种 属于 肉 蝇 毒素 1 类, 另 一 种 是 新 的 ,命名 为 肉 蝇 肽 
《Sapecin) (Matsuyama 和 Natori，1988a)。 利 用 肉 蝇 肽 的 cDNA 研究 其 基因 的 表达 ， 
发 现 除了 胚胎 期 ， 肉 蝇 肽 基因 也 在 晴 期 表达 ， 但 主要 是 当 幼 虫 体 壁 受伤 时 在 血细胞 中 友 
达 。 因 此 , 肉 蝇 肽 也 是 一 种 具有 双重 功能 的 免疫 蛋 日 《Matsuyama 和 Natori, 1988b )。 

在 肉 蝇 中 ,外 源 凝 集 素 〈lectin) 也 是 一 种 可 诱导 的 免疫 蛋 日 ， 并 也 具有 双重 功能 。 
已 对 其 基因 及 转录 调节 进行 了 研究 (Kobayashi 等 ,1989)。 
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在 绿 蝇 Phormia terranovee 中 鉴定 了 一 类 新 的 抗菌 蛋 日 944 MB Cdipteri- 
cins) (Dimarcq 等 ,1988)。 双 翅 肽 可 能 与 肉 蝇 毒素 II Fait. AK cDNA 研究 了 
双 翅 肽 的 合成 与 加 工 ， 以 及 在 免疫 过 程 中 双 刻 肽 基因 的 转录 曲线 。 在 双 翅 肽 mRNA 的 
3 不 转译 区 发 现 一 个 共有 序列 TTATTTAT。 该 序列 也 存在 于 肉 蝇 毒素 IIA 的 mRNA 
和 哺乳 动物 抗 炎 和 蛋白 的 mRNA 中 CReichhart 等 ,1989)。 

从 绿 晶 分 离 的 另 一 类 抗菌 蛋白 是 昆虫 防御 素 〈insect defensins), 它们 在 功能 与 结 
构 上 均 与 已 知 的 昆虫 抗菌 蛋白 无 关 ， 但 与 哺乳 动物 中 由 粒 性 白细胞 产生 的 碱 性 杀菌 肤 防 
御 素 很 相似 ,因而 得 名 《Lambert 等 ,1989)。 昆 虫 防御 素 与 肉 蝇 肽 应 属 同 一 类 。 利用 死 
ERI cDNA 研究 了 双 翅 肽 和 昆虫 防御 素 基 因 的 表达 。 这 两 种 基因 是 在 同类 油 胞 一 一 类 
血小板 Cthromocytoids) 和 脂肪 细胞 中 相伴 表达 , 不 因 诱 导 刺 激 的 不 同 而 受 影 响 。 这 些 
免疫 基因 的 转录 物 寿命 较 短 ,第 二 次 诱导 反应 与 第 一 次 相似 ,说 明 昆 虫 对 第 一 次 诱导 不 你 
持 "记忆 ” (Dimarcq 等 ,1990)。 

绿 蝇 的 防御 素 A 基 因 与 酵母 基因 局 动 子 组 合 , 住 酵母 由 能 正 稍 友 达 ,加 工 、 并 分 破 大 
量 有 生物 活性 的 昆虫 防御 素 。 用 此 法 生产 防御 素 A， 可 避免 从 大 然 米 深 纯 化 微量 防御 过 
的 繁复 过 程 (Reich hart 等 ,1992b )。 

在 分 子 水 平 研 究 昆虫 免疫 反应 的 诱 叶 机理 果 蜡 是 特别 合适 的 对 象 。 为 此 Kylston 等 
(1990) 分 离 了 果 蝇 的 天 鼻 素 基因 位 点 。 该 位 点 异常 紧 凌 , 在 不 到 4kb 长 度 的 DNA 之 内 
有 3 个 表达 的 基因 CALL A2 和 B) 及 2 个 不 表达 的 假 基因 ， 在 不 到 4kb 的 距离 以 外 还 
有 另 一 个 相似 的 区 。 这 些 基因 非常 小 ,转录 物 仅 350 核 昔 酸 ,每 个 基因 有 一 个 长 度 仅 58 一 
61 核 茸 酸 的 内 含 子 。 这 样 密集 的 结构 与 上 述 天 彼 的 天 乔 素 B 基因 恰 怡 相反。 基因 Al 和 
A2 编码 的 产物 与 肉 蝇 中 相当 于 天 彼 雪 的 肉 蝇 毒 素 1 的 序列 相间 。 基因 B 有 5 处 不 同 。 
三 个 基因 的 诱导 是 一 致 的 ,但 基因 B 表达 的 水 平 较 低 。 虽 然 是 协同 诱导 的 ,但 三 个 基因 的 
侧翼 区 并 无 可 能 作为 调节 单元 的 保守 序列 。 因 此 ， 这 三 个 基因 可 能 各 自 有 独立 的 调节 单 
元 , 或 者 是 有 一 个 共同 的 单元 统一 调节 整个 位 点 。 后 一 种 调节 方式 可 能 对 很 密集 的 基因 
更 为 方便 。 

为 了 研究 双 翅 上 中 可 诱导 的 免疫 基因 表达 的 调控 ，Wicker 等 (1990) 首 先 从 果 蝇 中 
克隆 了 双 翅 肽 的 cDNA。Reichhart 等 《1992a) 从 果 蝇 基因 组 分 离 了 包括 双 翅 目 基 因 的 
片段 。 他 们 将 该 基因 上 游记 动 子 中 2.2kb 的 序列 与 8- 半 乳糖 营 酶 基因 〈 作 为 指示 基因 ，) 
组 合 , 利 用 p- 单 元 为 载体 ， 导 人 果 蝇 胚胎 。 这 种 组 合 基因 可 在 果 蝇 中 被 诱导 进行 组 织 特 
异性 表达 。 在 不 同 的 发 育 阶段 ,该 基因 的 表达 调控 也 不 同 。 在 早期 幼虫 和 成 虫 中 ， 除 2.2 
kb 中 的 调控 序列 以 外 ,还 需要 其 它 远 端的 调控 序列 。 在 2.2kb 上 游 的 序列 中 发 现 了 多 个 
可 能 的 应 答 单元 ， 与 过 去 在 哺乳 动物 免疫 反应 中 编码 急性 期 反应 蛋白 (如 NF-xB 等 ) 的 
基因 中 所 鉴定 的 调控 序列 相同 。 这 些 结果 表明 昆虫 免疫 反应 的 调 市 是 复杂 的 ， 可 能 并 不 
比 准 椎 动物 中 简单 。 

3. BBB ARM R 从 蜜蜂 血 淋 巴 中 先后 分 离 了 两 类 新 的 抗菌 肽 ， 定 名 为 蜜蜂 肽 
apidaecins 和 abaecin (Casteels 等 ,1989、1990)。 从 一 种 粉 师 Zophobas atratus 的 幼 
虫 血 淋巴 中 分 离 了 三 种 抗菌 肽 (A,B,C)。A 是 一 类 新 的 抗菌 肽 ,定名 为 糙 地 肽 coleopte- 
ricino B 和 C 为 同一 抗菌 肽 的 两 种 异 构 体 ， 与 双 杷 目 中 的 昆虫 防御 素 的 序列 外 似 , AR 
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虫 防御 素 族 中 的 新 成 员 《〈Bulet 等 , 1991)。 这 些 新 近 分 离 鉴 定 的 抗菌 肽 尚未 见 有 分 子 水 
平 的 研究 报道 。 
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果 蝇 胚胎 发 育 的 许多 基本 原理 对 其 它 发 育 系统 具有 普遍 意义 ， 尤 其 是 近年 来 发 现 果 
蝇 早期 发 育 中 的 许多 调控 基因 在 各 种 动物 中 存在 序列 相似 的 对 应 基因 ， 表 了 明 调 控 发 育 的 
机 理 的 普遍 性 。 乐 蝇 胚 胎 发 育 中 的 基因 调控 了 解 得 最 多 ， 将 会 有 助 于 彻底 弄 清 发 育 生物 
学 的 根本 问题 一 一 贮存 在 DNA 中 的 一 维 序列 信息 如 何 转 变 成 胚胎 的 三 维 结构 。 此 外 ， 
改变 害虫 的 发 育 调控 基因 , 可 能 会 产生 害虫 防治 新 对 策 。 

真 核 生物 分 子 生物 学 的 一 个 中 心间 题 是 了 解 特 异 基因 以 时 间或 组 织 特异 性 的 方式 表 
达 ， 或 是 被 细胞 外 诱导 物 活 化 的 机 理 。 在 昆虫 中 ， 组 织 特 异性 的 丝 蛋 白 基 因 和 可 诱导 的 
抗菌 和 蛋白 基因 的 研究 , 目前 已 经 或 正在 鉴定 基因 上 游 的 DNA 调节 单元 ， 以 及 序列 特异 
性 的 DNA- 结 合 蛋 白 ,以 便 进一步 了 解 DNA- 和 蛋白 的 相互 作用 如 何 调节 基因 表达 。 这 些 
研究 不 仅 将 能 曾 明 昆虫 中 一 些 独特 问题 (如 昆虫 免疫 ) 的 分 子 机 理 ， 并 将 对 揭示 真 核 生 物 
中 基因 调控 的 机 理 作 出 贡献 。 
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SOME ASPECTS OF PROGRESS IN INSECT MOLECULAR BIOLOGY: 
EMBRYONIC DEVELOPMENT, SILK AND INDUCIBLE 
ANTIBACTEIAL PROTEINS 
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This paper is the second part of a review on recent progress in insect molecular biology. 
k covers three areas of research: 1. Gene regulation in Drosophila embryonic development 
the major functions and hierarchical interactions of maternal, segmentation and homeotic genes 
that control the pattern formation events which lead to the segmented body plan typical of in- 
sects. Studies in other insects are briefly mentioned. 2. Regulation of silk protein genes 
contro] of fibroin and sericin gene transcription in Bombyx mori. 3. Regulation of inducible 
immune genes molecular studies of genes enccding antibacterial proteins/peptides in Lepi- 
dopteran and dipteran insects; and isolation and characterization of new antibacterial peptides 











from hymenopteran and coleopteran insec's. 


